Z. Siugetierkunde 55 (1990) 371-382
© 1990 Verlag Paul Parey, Hamburg und Berlin
ISSN 0044-3468

Evolution morphologique de la premiére molaire inférieure des
campagnols souterrains d’Europe (Arvicolidae, Rodentia)

Par P. BRUNET-LECOMTE

Centre des Sciences de la Terre, Université de Bourgogne, Dijon, France

Réception du Ms. 19. 10. 1989
Acceptation du Ms. 6. 4. 1990

Abstract

Morphological evolution of the first lower molar in the European ground-voles (Arvicolidae, Rodentia)

The morphology of the first lower molar (M) of the European ground-voles, subgenus (Microtus)
Terricola, was studied in different present and fossil species. Three dental characters summarize the
morphological evolution of the M1: the development of the anterior part, the Pitymys thombus and
the anterior loop. Each character was compared between the species by the one-way analysis of
variance (ANOVA). The Pitgymys rhombus is the best character for discrimining the present species,
identified by an inclined Pitymys rhombus, from the fossil species, identified by a poorly inclined
pitymys rhombus.

The anterior loop enables to classify the Terricola into two geographical groups: the Middle-
European and Atlantic group with the fossil species M. (T.) gregaloides and M. (T.) vergrannensis and
the present species M. (T.) subterraneus, M. (T.) multiplex and M. (T.) pyrenaicus, characterized by a
closed anterior loop; the Mediterranean group with the species M. (T.) tarentina and M. (T.)
duodecimcostatus, characterized by an open anterior loop.

The development of the anterior part is often more reduced in the Mediterranean species than in
the Middle-European species.

The paleontological data show that the separation between the two groups is prior to 700 000 BP.

Introduction

L’application des techniques de la génétique des populations (électrophorése des protéines)
a lérude des mammifeéres a beaucoup fait progresser leur systématique depuis une vingtaine
d’années. En particulier I’étude de différentes espéces européennes et américaines de
campagnols du genre Microtus (GRAF 1980) a montré que les campagnols souterrains
d’Europe ne sont pas génétiquement plus proches des campagnols souterrains d’Amérique
que des autres espéces européennes de Microtus (sensu stricto). Aussi les espéces de
campagnols souterrains d’Europe ne peuvent plus étre rangées dans le sous-genre américain
Pitymys McMurtie, 1831, dont I'espece type est M. (P.) pinetorum d’Amérique du nord,
mais doivent étre attribuées au sous-genre européen Terricola Fatio, 1867 (CHALINE et al.
1988). Les campagnols souterrains d’Europe se caractérisent par un polymorphisme
chromosomique important (MATTHEY 1957, 1964; MEYLaN 1970, 1972; WINKING et
NIETHAMMER 1970; WINKING 1974, 1976; GRAF et MEvLAN 1980) et une répartition
géographique des espéces souvent restreinte et/ou discontinue (NIETHAMMER et KrAPP
1982; Fayarp 1984) qui font de ce groupe un matériel particulierement intéressant pour
’étude de I’évolution, de la spéciation en particulier.

L’étude des populations fossiles du Pléistocéne moyen et supérieur est restée trés
fragmentaire jusqu’a récemment (BRUNET-LECOMTE 1988a) en raison du fait que seule la
premiére molaire inférieure (M1) permet de distinguer les espéces de Terricola des autres
espéces européennes de Microtus. La mise au point d’une morphométrie précise de la M1
(BRUNET-LECOMTE et al. 1987) suivie de I'utilisation des analyses statistiques multivariées
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Fig. 1. Morphologie de la premiére molaire inférieure des campagnols souterrains d’Europe, sous-
genre Terricola. Les triangles 12 7 sont nommés T1 2 T7. Remarquer la confluence des triangles T4 et
T5 formant le rhombe pitymyen

faites sur un nombre important de populations actuelles et fossiles a permis d’affiner la
systématique des espéces fossiles (BRUNET-LEcOMTE 1988b), de présenter la répartition
géographique des espéces au Pléistocéne moyen et supérieur (BRUNET-LECOMTE 1989) et
de préciser I’évolution morphologique du groupe en Europe occidentale depuis le Pléisto-
cene moyen.
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Fig. 2. Morphométrie de la premiére molaire inférieure des campagnols souterrains d’Europe, sous-
genre Terricola. A = vue d’ensetnble de la dent, B = partie antérieure de la dent. Les mesures 1 et 2 sont
perpendiculaires a P'axe 1, les mesures 3 2 6 sont paralleles a I'axe 1; les mesurs 7 a 14 sont
perpendiculaires a I’axe 2, les mesures 15 a 23 sont paralleles a I’axe 2
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L’objet de cet article est de présenter les résultats obtenus par la comparaison entre les
différentes espeéces actuelles et fossiles des campagnols souterrains d’Europe des trois
caracteres dentaires qui résument le mieux Iévolution de la M1 dans le groupe depuis le
Pléistocéne moyen par la méthode de I’analyse de variance a 1 facteur. La synthese de ces
résultats permet d’affiner les relations de parenté entre les especes fossiles et actuelles.

Matériel et méthode

La Ml inférieure des campagnols souterrains est une molaire a croissance continue dont la surface
occlusale est composée de triangles rentrants. Si les trois premiers triangles sont clos chez toutes les
espéces de Microtus d’Europe les quatrieme et cinquieme triangles sont opposés et confluent chez les
Terricola en un rhombe caractéristique, le rhombe pitymyen (fig. 1), et clos chez les autres especes
européennes de Microtus.

En tout 23 mesures sont prises sur la partie occlusale de la M1 inférieure (fig. 2). Chacune de ces
mesures correspond a une variable, nommée respectivement var 1 a var 23. Toutefois I’analyse des
dents fossiles ayant montré que la mesure des variables var 14 et var 23 n’était pas fiable, celles-ci n’ont
pas été retenues pour les analyses statistiques.

Lesmesures 1 a6 sont prises par référence a un premier axe passant par les bords externes de I’émail des

remier et quatriéme angles rentrants. Les mesures 7 223 sont prises par référence a un second axe joignant
fes deux points limités extérieurement par les mesures 4 et 5. Les mesures 7 a 14 sont perpendiculaires a cet
axe et les mesures 15 4 23 paralleles. Les mesures sont prises avec une précision de 1/1000 de millimetre,
mais toutefois les variables var 1 a var 23 sont exprimées en 1/100 de millimétre.

La description des variables est la suivante:

Variables mesurant la longueur de la dent: longueur totale: var 6; longucur de la partle postérieure de
la dent: var 3 (rthombe pitymyen non compris), var 4 (partie postérieure jusqu’au bord intérieur de
Pémail de la base du triangle T 4 et var 5 (thombe pitymyen compris).

Variables mesurant la largeur de la dent: largeur du bord du triangle 4 a Paxe: var 1,
largeur totale entre les triangles T 4 et T3: var 2.

Variables du complexe antérieur: longueur et largeur de la dent comprises entre les bords
extérieurs des triangles T4 et T 6: var 7 et var 15; longueur et largeur de la dent comprises entre les
bords extérieurs du triangle T 4 et de la boucle antérieure: var 8 et var 16; longueur et largeur de la dent
comprises entre de bord extérieur du triangle T4 et le bord intérieur de 'angle rentrant situé entre les
triangles T4 et T 6: var 9 et var 17.

Longueur et largeur de la dent comprises entre le bord extérieur du triangle T 4 et le bord intérieur
de I’angle rentrant situé entre le triangle T 6 et la boucle antérieure: var 10 et var 18; longueur et lar;,eur
de la dent comprises entre le bord extérieur du triangle T4 et le bord intérieur de l’angﬁs rentrant situé
entre les triangles T5 et T7: var 11 et var 19; longueur et largeur de la dent comprises entre le bord
extérieur du triangle T 4 et le bord intérieur de ’angle rentrant situé entre le triangle T 7 et la boucle
antérieure: var 12 et var 20; largeur et la dent comprise entre les bords extérieurs des triangles T4 et T 5
(largeur du rhombe pitymyen): var 21; longueur de la dent et largeur de la dent comprise entre les
bords extérieurs des triangles T4 et T 7: var 13 et var 22.

Matériel

Le matériel analysé dans cette étude provient de différents échantillons obtenus a partir des popula-
tions suivantes.

Populations appartenant aux six espéces actuelles d’Europe occidentale: M. (T.) subterraneus (223
dents de France, Suisse et Pologne), M. (T.) multiplex (222 dents de France, Italie et Suisse), M. (7.)
savii (130 dents d’Italie et Suisse), M. (T.) pyrenaicus (69 dents de France), M. (T.) lusitanicus (439
dents d’Espagne) et M. (T.) doudecimcostatus (257 dents de France et Espagne).

Populations fossiles des gisements suivants: Bourgade (Hérault, 69 dents classées en deux
populations C1 et C2 de 27 et 42 dents), Orgnac 3 (Ardeche, population H de 10 dents), 'abri Vaufrey
(Dordogne, population J2 de 103 dents) et Vergranne (Doubs, population O1 de 105 dents) pour la
France; Villa Castelli (Taranto, population P de 40 dents) pour I'Italie; Atapuerca (Burgos, 35 dents
classées en deux populations Sl et S2 de 17 et 18 dents) pour "Espagne; West Runton (Norfolk, 18
dents classées en deux populations Ul et U2 de 5 et 13 dents) pour la Grande Bretagne; Villany 6 et 8
pour la Hongrie (34 dents classées en deux populations V1 et V2 de 17 et 17 dents).

La description et la chronologie des gisements fossiles ont été présentées par ailleurs (BRUNET-
LecomTE 1988a, 1989).
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Analyse statistique

L’étude de la morphologie comparée des populations actuelles et fossiles a porté sur les trois caractéres
qui synthétisent le mieux I’évolution morphologique de 1a M1 depuis le Pléistocéne moyen: le
développement de la partie antérieure de la dent, noté vart 1 (var 1 = [var 6~var 3]/var 6); I'inclinaison
du rhombe pitymyen, notée vart 2 (vart 2 = var 4—var 3)); la fermeture de la boucle antérieure, notée
vart 3 (vart 3 = var 20-var 18).

La variable vart 1 est sans dimension, les variables vart 2 et vart 3 sont exprimées en 1/100 de
millimetre.

La méthode choisie pour comparer ’évolution de chacun des caractéres entre les especes et/ou les
populations est ’analyse de variance a un facteur (ANOVA).

Pour préciser Iévolution respective de chacun de ces caractéres au cours du temps, trois groupes
d’analyses de variance 4 un facteur (classe) ont été faites pour chacun des trois caractéres. Le facteur
classe comporte, toutes ou partie, des 18 especes, ou populations suivantes.

Classe 1: M. (T.) subterraneus, notée 1; Classe 2: M. (T.) multiplex, notée 2; Classe 3: M. (T) savii,
notée 3; Classe 4: M. (T.) pyrenaicus, notée 4; Classe 5: M. (T.) lusitanicus, notée 5; Classe 6: M. (T.)
duodecimcostatus, notée 6; Classe 7: Population West Runton = M. (T.) arvalidens, notée Ul; Classe
8: Population West Runton = M. (T.) gregaloides, notée U2; Classe 9: Population Villany, population
attribuée 3 M. (T.) gregaloides, notée V1; Classe 10: Population Villany = M. (T.) hintoni, notée V2;
Classe 11: Population Bourgade = Microtus (Allophaiomys) pitymyoides, notée Cl; Classe 12:
Population Bourgade = M. (A.) nutiensis, notée C2; Classe 13: Population Atapuerca = M. (A.)
chalinei, notée S1; Classe 14: Population Atapuerca = M. (A.) species, notée S2; Classe 15: M. (T.)
mariaclandiae, notée H; Classe 16: M. (T.) vaufreyi, notée ]2; Classe 17: M. (T.) vergrannensis, notée
O1; Classe 18: M. (T.) tarentina, notée P;

Les classes 1 3 6 correspondent aux six espéces actuelles d’Europe occidentale, les classes 15 2 18
aux especes du Pléistocéne moyen d’Europe occidentale (3ge compris entre 500 000 et 80 000 BP), et
les classes 7 a 14 (toutes d’age antérieur a 600 000 BP) soit a des espéces anciennes (U1, U2, V2, C1,
C2 et S1) soit a des populations de statut spécifique incertain (V1, et S2).

Pour le premier groupe d’analyses de variance (ANOVA 1), les analyses ont été faites entre toutes
les classes (variation maximale du facteur temps).

Tablean 1. Moyenne £ écart-type des variables vart 1, vart 2 et vart 3 chez les classes de
campagnol souterrain d’Europe

La variable vart 1 est sans dimension, les variables vart 2 et vart 3 sont exprimées en Yioo de millimétre

Variable Vart 1 Vart 2 Vart 3
Classe
1 0,528 = 0,013 0,344 14,7 =49
2 0,514 £+ 0,019 1,4+2,4 22,1 +8,7
3 0,508 £0,017 0,2 £4,0 27,9 5,7
4 0,510 £ 0,012 -1,5+3,7 24,5 + 6,1
5 0,507 £ 0,013 -4,8 =51 21,4+7,2
6 0,494 £ 0,015 —-4,0 + 4,5 34,8 + 8,1
Ul 0,512 £ 0,027 5,6 £4,0 244+ 7,6
U2 0,532 £ 0,024 14,8 £ 3,2 25,3%£5,5
Vi1 0,515+ 0,017 10,5 + 6,5 30,175
V2 0,510 £ 0,014 20,3 +3,8 39,1 5,5
Cl1 0,514 £ 0,021 15,3 £3,9 38,8 9,1
C2 0,516 = 0,012 16,6 +3,8 36,559
S1 0,498 £ 0,016 14,6 + 2,8 36,2 +4,9
S2 0,496 £ 0,019 15,3 +3,7 37,2 +4,8
H 0,516 £ 0,011 2,129 24,8 + 3,6
]2 0,527 £ 0,022 7,5+9,0 28,3+5,1
02 0,522 £+ 0,009 0,5+3,0 27.1+4,6
P 0,484 £ 0,021 -1,6 £5,1 48,3 +7,9
Légende des classes: 1 = Microtus (Terricola) subterraneus, 2 = M. (T.) multiplex, 3 = M. (T) savii,
4 = M. (T.) pyrenaicus, 5 = M. (T.) lusitanicus, 6 = M. (T.) duodecimcostatus, Ul = M. (T.)
arvalidens, U2 = M. (T.) gregaloides, V1 = Population de Villany attribuée 3 M. (T.) gregaloides,,
V2 = M. (T.) hintoni, C1 = Microtus (Allophaiomys) pitymyoides, C2 = M. (A.) nutiensis, S1 = M.
(A.) chalinei, S2 = M. (A.) species d’Atapuerca, H = M. (T.) mariaclandiae, ]2 = M. (T.) vaufreyi,
O1 = M. (T.) vergrannensis et P = M. (T.) tarentina.
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Pour le deuxieme groupe d’analyses de variance (ANOVA 2), les analyses ont été réalisées entre les
classes définies par les especes actuelles (classes 1 2 6) et les espéces fossiles d’age moyen, classes 15 18
(variation moyenne du facteur temps).

Pour le troisiéme groupe d’analyse de variance (ANOVA 3), les analyses ont été faites entre les
seules especes actuelles, classes 1 2 6 (facteur temps constant).

Afin de réduire le biais qu’aurait pu introduire une trop grande variation dans les effectifs entre les
classes, il a été choisi de limiter 2 20 individus au plus les effectifs de chaque classe. Pour cela un tirage
aléatoire a été fait parmi les classes ayant un effectif supérieur 2 20 individus (classes 1, 2, 3, 4, 5, 6, C1,
C2, ]2, Ol et P). Pour les autres classes les effectifs correspondent au nombre total d’individus dans la
population considérée.

Résultats

Le tableau 1 donne la moyenne et I’écart-type des variables (= caractéres) vart 1, vart 2 et
vart 3 pour chacune des 18 classes définies précédemment.

Pour chaque groupe d’analyses de variance ANOVA 1, ANOVA 2 et ANOVA 3, le
couple de degrés de liberté du calcul du test F de Fisher étant toujours le méme (égal
respectivement & 17 et 300, 9 et 180, 5 et 114), il est possible d’établir un classement entre
les variables pour voir lesquelles different le plus entre les classes considérées. Ainsi, la
lecture du tableau 2 illustre:

1. la diminution de 'importance au cours du temps de I'inclinaison du rhombe pitymyen
dans I’évolution de la morphologie de la M1 (variable la plus significative pour ANOVA

1, la moins pour ANOVA 3);

2. L’importance croissante au cours du temps de la fermeture de la boucle antérieure et du
développement de la partie antérieure dans I’évolution de la morphologie de la M1

(variable la plus significative pour ANOVA 2 et ANOVA 3).

Tablean 2. Résultat des analyses de variance faites pour les variables vart 1, vart 2 et vart 3
La premiére valeur est égale au test F de Fisher, la seconde au classement de la variable selon sa
significativité par rapport a analyse de variance considérée. Tous les tests F calculés sont significatifs

avec une probabilité < 0,001

Analyse ANOVA 1 ANOVA 2 ANOVA 3

Variables F F F
Vart 1 10,29 3 13,94 3 10,60 2
Vart 2 47,46 1 16,74 2 7,15 3
Vart 3 29,15 2 33,51 1 19,01 1

Etude du développement de la partie antérieure (vart 1)

La figure 3 donne la distribution de la moyenne (moyenne % t «/2*erreur-type avec « =
0,05) des classes pour la variable vart 1.

Le test de Scheffé se rapportant  ’analyse de variance ANOVA 1 (tableau 3) donne les
paires de classes statistiquement différentes (p < 0,05).

Cette analyse oppose globalement les classes 6 = M. (T.) duodecimcostatus, S2 = M. (A.)
species d’Atapuerca et P = M. (T.) tarentina, caractérisées par une longueur relative de la
partie antérieure de la dent réduite (vart 1 faible), aux classes 1 = M. (T.) subterraneus, U2 =
M. (T.) gregaloides, C2 = M. (A.) nutiensis, ]2 = M. (T.) vaufreyi et O1 = M. (T.)
vergrannensis, caractérisées par une longueur relative de la partie antérieure de la dent
développée (vart 1 élevée).

Les classes 6, S2 et P correspondent 4 des espéces méditerranéennes, tandis que les
classes 1, U2, ]2 et Ol se rapportent a des espéces médio-européennes ou atlantiques.
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Fig. 3. Distribution du développement de la partie antérieure de la dent (vart 1) chez les différentes
populations. Moyenne * t o/2%¥erreur-type, avec & = 0,05. La variable est sans dimension. Légende
des classes: 1 = Microtus (Terricola) subterraneus, 2 = M. (T.) multiplex, 3 = M. (T.) savii, 4 = M. (T.)
pyrenaicus, 5 = M. (T.) lusitanicus, 6 = M. (T.) duodecimcostatus, U1 = M. (T.) arvalidens, U2 = M.
(T.) gregaloides, V1 = Population de Villany attribuée 3 M. (T.) gregaloides, V2 = M. (T.) hintoni, C1
= Microtus (Allophaiomys) pitymyoides, C2 = M. (A.) nutiensis, S1 = M. (A.) chalinei, S2 = M. (A.)
species d’Atapuerca, H = M. (T.) mariaclandiae, J2 = M. (T.) vaufreyi, O1 = M. (T.) vergrannensis et P
= M. (T.) tarentina

Etude de l'inclinaison du rhombe pitymyen vart 2

La figure 4 donne la distribution de la moyenne (moyenne * t «/2%erreur-type avec = «
0,05) des classes pour la variable vart 2.

Le test de Scheffé se rapportant 2 I’ana-
lyse de variance ANOVA 1 (tableau 4)

Tablean 3. Paires des classes présentant un test

de Scheffé se rapportant a I’analyse de variance
ANOVA 1 pour la variable développement de
la partic antérieure de la dent significatif
= * (p<0,05)
Toutes les autres paires de classes ne sont pas
statistiquement différentes (p > 0,05)

Classe 6 S2 P

1 25 b
U2 +
C2 = -
J 2 =3 =
O1 — =

Légende des classes: 1 = Microtus (Terricola)
subterraneus, 6 = M. (T.) duodecimcostatus,
U2 = M. (T.) gregaloides, C2 = M. (A.)
nutiensis, S2 = M. (A.) species d’Atapuerca,
J2 = M. (T.) vaufreyi, O1 = M. (T.) vergran-
nensis et P = M. (T.) tarentina.

donne les paires de classes statistiquement

différentes (p < 0,05).

Cette analyse permet de séparer deux
groupes morphologiques:

Groupe 1: Classes V2 = M. (T.) hintoni,
C2 = M. (A.) nutiensis, S2 = M. (A.)
species d’Atapuerca, C1 = M. (A.) pity-
myoides, U2 = M. (T.) gregaloides et S1
= M. (A.) chalinei, caractérisées par un
rhombe pitymyen peu ou pas incliné.

Groupe 2: Classes 2 = M. (T.) multiplex,
Ol = M. (T.) vergrannensis, 1 = M. (T.)
subterranens, 3 = M. (T.) savii, 4 = M.
(T.) pyrenaicus, P = M. (T.) taventina, 6
= M. (T.) duodecimcostatus et 5 = M.
(T.) lusitanicus, présentant un rhombe
pitymyen incliné ou trés incliné.

Les classes suivantes: V1 = population de

Villany attribuée a M. (T.) gregaloides, ]2 =
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Fig. 4. Distribution de Pinclinaison du rhombe pitymyen (vart 2) chez les différentes populations,
Moyenne * t «f2%erreur-type, avec « = 0,05. La variable est exprimée en 1/100 de millimetre.
Légende des classes: 1 = Microtus (Terricola) subterraneus, 2 = M. (T.) multiplex, 3 = M. (T.) savii, 4 =
M. (T.) pyrenaicus, 5 = M. (T.) lusitanicus, 6 = M. (T.) duodecimcostatus, U1 = M. (T.) arvalidens, U2
= M. (T.) gregaloides, V1 = Population de Villany attribuée & M. (T.) gregaloides, V2 = M. (T.)
hintoni, C1 = Microtus (Allophaiomys) pitymyoides, C2 = M. (A.) nutiensis, S1 = M. (A.) chalinei, S2
= M. (A.) species d’Atapuerca, H = M. (T.) mariaclaudiae, J2 = M. (T.) vaufreyi, O1 = M. (T.)
vergrannensis et P = M. (T.) tarentina

M. (T.) vaufreyi, Ul = M. (T.) arvalidens et H = M. (T.) mariaclaudiae, caractérisées par
un rhombe pitymyen moyennement incliné se situent entre les groupes 1 et 2.

Les groupes 1 et 2 forment chacun un ensemble homogene (aucune paire statistique-
ment différente a I'intérieur de chaque groupe), et chaque classe d’un groupe est statistique-
ment différente de chacune des classes de I'autre groupe.

Par ailleurs il faut noter que: les espéces du sous-genre ancestral Allophaiomys (CHA-
LINE 1966, 1972; RaBEDER 1981) sont classées dans le groupe 1, de méme que les

Tablean 4. Paires des classes présentant un test de Scheffé se rapportant a Panalyse de variance
ANOVA 1 pour la variable inclinaison du rhombe pitymyen significatif = = (p < 0,05)

Toutes les autres paires de classes ne sont pas statistiquement différentes (p > 0,05)

Classe Vi1 ]2 U1 H 2 o1 1 3 4 P 6 5
V2 3% * * * & & &
C2 = * - % * * * % * * *
S2 = = = % * &2 * * = % =
C1 - — - = = % * % % * *
U2 - — — % * B % * * * % E
S1 = = = * ® 2 @ B & B3 ES *
Vi1 - - - - * 3 * * > i * &
]2 I T

Légende des classes: 1 = Microtus (Terricola) subterraneus, 2 = M. (T.) multiplex, 3 = M. (T) savii,
4 = M. (T.) pyrenaicus, 5 = M. (T.) lusitanicus, 6 = M. (T.) duodecimcostatus, Ul = M. (T.)
arvalidens, U2 = M. (T.) gregaloides, V1 = Population de Villany attribuée & M. (7.) gregaloides,
V2 = M. (T.) hintoni, C1 = Microtus (Allophaiomys) pitymyoides, C2 = M. (A.) nutiensis, S1 = M.
(A.) chalinei, S2 = M. (A.) species d’Atapuerca, H = M. (T.) mariaclandiae, ]2 = M. (T.) vanfreyi,
Ol = M. (T.) vergrannensis et P = M. (T.) tarentina.
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populations types des especes primitives M. (T.) gregaloides et M. (T.) hintoni; les espéces
actuelles sont classées dans le groupe 2;

M. (T.) arvalidens, espéce d’age ancien, mais de morphologie déja proche de celles des
espéces actuelles est classée entre les groupes 1 et 2; les quatre espéces du Pléistocéne
moyen sont classées, soit dans le groupe 2 (M. [T.] vergrannensis et M. [T.] tarantina) et
montrent une morphologie proche de celle des espéces actuelles, soit dans ’ensemble
intermédiaire entre les groupes 1 et 2 (M. [T.] mariaclandiae) et présentent une morpholo-
gie encore proche de celle des espéces primitives.

Etude de la fermeture de la boucle antérieure vart 3

La figure 5 donne la distribution de la moyenne (moyenne * t o/2%erreur-type avec = «

0,05) des classes pour la variable vart 3.

Le test de Scheffé se rapportant a ’analyse de variance ANOVA 1 (tableau 5) donne les

paires de classes statistiquement différentes (p < 0,05).

Cette analyse montre que:

De facon précise les classes 1 = M. (T.) subterraneus et P = M. (T.) tarentina, se
différencient de la plupart des autres classes; la classe 1 = M. (7.) subterraneus est
caractérisée par une fermeture nette de la boucle antérieure, la classe P = M. (T.)
tarentina par une fermeture trés réduite de cette boucle.

De facon plus globale, elle oppose deux groupes constitués des classes suivantes:

Groupe 1: P = M. (T.) tarentina, V2 = M. (T.) hintoni, C1 = M. (A.) pitymyoides, S2 = M.
(A.) species d’Atapuerca, C2 = M. (A.) nutiensis, S1 = M. (A.) chalinei et 6 = M. (T.)
duodecimcostatus; caractérisés par une boucle ouverte ou trés ouverte.

Groupe 2: 1 = M. (T.) subterraneus, 5 = M. (T.) lusitanicus, 2 = M. (T.) multiplex, 4 = M.
(T.) pyrenaicus, H = M. (T.) mariaclaudiae, U2 = M. (T.) gregaloides et O1 = M. (T.)
vergrannensis; caractérisés par une boucle fermée ou trés fermée.

VART 3

60.

: | |
:
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Fig. 5. Distribution de I'ouverture de la boucle antérieure (vart 3) chez les différentes populations.
Moyenne * t af2*erreur-type, avec o = 0,05. La variable est exprimée en 1/100 de millimeétre.
Légende des classes: 1 = Microtus (Terricola) subterraneus, 2 = M. (T.) multiplex, 3 = M. (T.) savii, 4 =
M. (T.) pyrenaicus, 5 = M. (T.) lusitanicus, 6 = M. (T.) duodecimcostatus, U1 = M. (T.) arvalidens, U2
= M. (T.) gregaloides, V1 = Population de Villany attribuée 3 M. (7.) gregaloides, V2 = M. (T.)
hintoni, C1 = Microtus (Allophaiomys) pitymyoides, C2 = M. (A.) nutiensis, S1 = M. (A.) chalinei, S2
= M. (A.) species d’Atapuerca, H = M. (T.) mariaclandiae, ]2 = M. (T.) vaunfreyi, O1 = M. (T.)
vergrannensis et P = M. (T.) tarentina
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Tableau 5. Paires des classes présentant un test de Scheffé se rapportant a 'analyse de variance
ANOVA 1 pour la variable fermeture de la boucle antérieure significatif = * (p <0,05)

Toutes les autres paires de classes ne sont pas statistiquement différentes (p > 0,05)

Classe c2  S1 6 Vi ]2 3 o1 U2 H 4 Ul 2 5 1

*
%

*

E

P & B S £ £ B Y
V2 - - - - - - * *
C1 = = = = = = * * * * = %

S2 = = = = = = = = = * — * * %
C2 = = = = = = = = = s — * * *

S1 = = = = = = = = = = = * *

*
%o

6 - - — _ _ — _ - — — —

Vi = = = = = — = = = = = = = s
] 2 = = = = = = = = = = = = - *
3 %

Oi = o W e

Légende des classes: 1 = Microtus (Terricola) subterraneus, 2 = M. (T.) multiplex, 3 = M. (T) savii,
4 = M. (T.) pyrenaicus, 5 = M. (T.) lusitanicus, 6 = M. (T.) duodecimcostatus, Ul = M. (T.)
arvalidens, U2 = M. (T.) gregaloides, V1 = Population de Villany attribuée a M. (T.) gregaloides,,
V2 =M. (T.) hintoni, C1 = Microtus (Allopbaiomys) pitymyoides, C2 = M. (A.) nutiensis, S1 =

(A.) chalinei, S2 = M. (A.) spemes d’Atapuerca, H = M. (T.) mariaclaudiae, J2 = M. (T.) vaufreyz,
O1 = M. (T.) vergrannensis et P = M. (T.) tarentina.

Les classes V1 = population de Villany, J2 = M. (T.) vaufreyi et 3 = M. (T.) savii se
situent entre ces deux groupes; la classe U1l = M. (T.) arvalidens se situe dans le second
groupe, mais son effectif réduit ne permet de la séparer statistiquement de la plupart des
classes du premier groupe.
Cette séparation en deux groupes n’isole pas, contrairement a celle obtenue avec le
caractére rhombe pltyrnyen, les espéces anciennes des espéces récentes et/ou actuelles. Il
convient de noter la présence majoritaire d’espéces ou de populauons méditerranéennes
dans le premier groupe (classes 6, C1, C2, S1, S2 et P), et d’espéces médio-européennes ou
atlantiques dans le second groupe (classes 1, 2, 4, U2, H et O1).

Discussion

Les analyses précédentes faites sur les trois parties suivantes de la M1: Pinclinaison du

rhombe pitymyen, le développement de la partie antérieure de la dent et la fermeture de la

boucle antérieure, montrent que I’évolution de ces trois caractéres dentaires n’a pas été
constante au cours du temps:

L’inclinaison du rhombe pitymyen (vart 2) permet de séparer les espéces anciennes des
plus récentes et actuelles. Cette caractéristique avait déja été observée et figurée chez les
espeéces M. (A.) pitymyoides, M. (A.) nutiensis (CHALINE 1972) et M. (A.) praebintoni
(RaBEDER 1981) dont sont issues les especes de Terricola.

Le développement de la partie antérieure de la dent (vart 1) et la fermeture de la boucle
antérieure (vart 3) ne séparent pas les espéces anciennes des espéces actuelles, mais
permettent de mettre en évidence I’existence de deux ensembles évolutifs distincts chez les
campagnols souterrains:

1. Ensemble morphologique méditerranéen: caractérisé par un développement réduit de la
partie antérieure de la dent et une fermeture de la boucle antérieure faible. Cet ensemble
comprend M. (A.) chalinei (S1), M. (T.) tarentina (P) et M. (T.) dnodecimcostatus (6).
M. (T.) lusitanicus (5), espéce génétiquement tres proche de M. (T.) duodecimcostatus,
n’appartient pas a ce groupe; cette espéce se distingue de M. (7.) duodecimcostatus par



380 P. Brunet-Lecomte

une fermeture plus prononcée de la boucle antérieure (vart 3 faible). Cette différence

entre les deux espéces a déja été soulignée par ailleurs (BRUNET-LECOMTE et al. 1987);

I’évolution morphologique de M. (T.) lusitanicus sans doute récente (inférieure a 80 000

BP) et rapide, peut expliquer cette différence morphologique entre ces deux espéces.
2. Ensemble morphologique médio-européen: caractérisé par un développement de la

partie antérieure de la dent et une fermeture de la boucle antérieure moyens 2

importants. Cet ensemble comprend M. (T.) arvalidens (U1), M. (T.) gregaloides (U 2),

M. (T.) mariaclaudiae (H), M. (T.) vaufreyi (J2), M. (T.) vergrannensis (O1), M. (T.)

subterraneus (1), M. (T.) multiplex (2) et M. (T.) pyrenaicus (4).

M. (A.) pitymyoides (C1), M. (A.) nutiensis (C2) de Bourgade et M. (T.) hinoni (V2), qui se
situent entre ces deux ensembles et se différencient par ailleurs par une inclinaison du
rhombe pitymyen réduite, constituent des espéces primitives caractérisées par une mor-
phologie de certains caractéres dentaires (vart 1) encore peu différenciée.

M. (T.) savii se situe entre les deux ensembles géographiques; toutefois la double
appartenance de M. (7.) tarentina a ’ensemble méditerranéen et au groupe savii par le type
morphologique de la troisitme molaire supérieure, invite a rattacher M. (7.) savii a
I’ensemble méditerranéen.

Les populations d’Allophaiomys (C1, C2, S1 et S2) présentent une fermeture réduite de
la boucle antérieure. Cette caractéristique associée a linclinaison réduite du rhombe
pitymyen sont les traits les plus typiques des espéces ancestrales des campagnols souter-
rains.

Au contraire le développement de la partie antérieure de la dent n’est pas un trait
typique des espéces ancestrales analysées dans cette étude. Les populations anciennes
d’Espagne (Atapuerca) montrent un développement réduit de la partie antérieure de la dent
par rapport aux populations anciennes de France (Bourgade). Cette caractéristique des
espéces méditerranéennes (Atapuerca), encore observée chez lespéce actuelle M. (T.)
duodecimcostatus, est i rapprocher de 'observation faite sur la croissance de la M1
inférieure dans une population actuelle de M. (T.) duodecimcostatus (BRUNET-LECOMTE
1988a): cette étude montre que les individus dgés de quatre semaines ont une longueur
relative de la partie antérieure de la dent plus réduite que celle observée chez les individus
agés de huit semaines et plus, exprimant ainsi une allométrie de croissance de la dent a la fin
de son ontogenése au profit de la partie antérieure. Aussi peut-on dire que les espéces qui
présentent un rapport longueur de la partie antérieure/longueur totale faible (M. [A.]
chalinei, M. [T.] tarentina et M. [T.] dunodecimcostatus) sont ancestrales pour ce caractére,
et celles qui présentent un tel rapport élevé (M. [T.] arvalidens, M. [T.] gregaloides, M. [T.]
mariaclandiae, M. [T.] vaufreyi, M. [T.] vergrannensis, M. [T.] subterraneus et M. [T.]
multiplex) sont évoluées pour ce caractére.
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Résumé

La morphologie de la premiére molaire inférieure (M 1) des campagnols souterrains d’Europe, sous-
genre Microtus (Terricola), a été étudiée chez différentes especes actuelles et fossiles. Trois caractéres
dentaires résument I’évolution morphologique de la M 1: le développement de la partie antérieure de la
dent, le rhombe pitymyen et la boucle antérieure. Chacun d’eux a été comparé chez les différentes
espéces par la méthode de I’analyse de variance a un facteur (ANOVA).

Le rhombe pitymyen est le caractére qui discrimine le mieux les espéces fossiles, chez lesquelles il
est peu ou pas incliné, des espéces actuelles, chez lesquelles 1l incliné ou trés incliné.

La boucle antérieure classe les Terricola en deux groupes géographiques: le groupe médio-
européen et atlantique avec les especes M. (T.) gregaloides, M. (T.) vergrannensis, M. (T.) subterraneus
et M. (T.) multiplex, caractérisées par une boucle antérieure fermée; le groupe méditerranéen avec les
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espéces M. (T.) tarentina et M. (T.) duodecimcostatus, caractérisées par une boucle antérieure ouverte.

Le développement de la partie antérieure est souvent plus réduit chez les espéces du groupe
méditerranéen que chez les espéces du groupe médio-européen. Les données paléontologiques
montrent que la séparation des deux groupes est ancienne, antérieure a 700 000 BP.

Zusammenfassung

Morphologische Evolution des ersten unteren Molaren bei europdischen Wishlmdusen
(Arvicolidae, Rodentia)

Der erste untere Molar (M 1) von Wiihlmiusen der Gattung Microtus und der Untergattung Terricola
(friher Pitymys) wurde bel verschiedenen europiischen rezenten und fossilen Arten untersucht.

Vor allem bei drei Merkmalen zeigten sich innerhalb dieser Gruppe Artunterschiede:

1. Die relative Linge des Vorderteils des Zahnes, 2. die Neigung des Pizymys-Rhombus und 3. der
Grad der Abschniirung des Vorderlobus. Die Signifikanz der Unterschiede wurde mit der Einfakto-
ren-Varianzanalyse (ANOVA) iiberpriift.

Der Pitymys-Rhombus erlaubt eine Trennung der rezenten Arten (stark geneigt) von den fossilen
(wenig geneigt).

Der Vorderlobus ist bei den nérdlicher verbreiteten Arten M. (T.) subterraneus, M. (T.) multiplex
und M. (T.) pyrenaicus (rezent), M. (T.) gregaloides und M. (T.) vergrannensis (fossil) deutlich
abgeschniirt, bei den mediterranen M. (T.) duodecimcostatus (rezent) und M. (T.) tarentina (fossil) mit
T6 und T7 offen verbunden. Der Vorderteil des M1 ist bei den mediterranen Arten tiberwiegend
relativ kiirzer als bei den nérdlicher verbreiteten.

Mindestens 700 000 Jahre in die Vergangenheit zuriick liflt sich die Zweiteilung der Terricola-
Gruppe verfolgen.
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